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B iotic and abiotic interactions drive ecological and evolutionary changes in speciesin many ways. They lead species to diversify and go extinct, forming phyloge-
netic history that describes their shared past. They affect functional traits and
abundances by filtering out species with low fitness that are poorly adapted to the
environment. They change the population structure in the community in the case of
predators that prey on the most abundant species. They represent the fundamen-
tal mechanisms beneath all biological patterns. However, there are still countless
puzzles left to bridge the mechanism and the pattern.
In Chapter 2, I focused on the pattern of species accumulation at a macro-
evolutionary time scale. hether there are ecological limits to species diversifica-
tion is a hotly debated topic. Molecular phylogenies show slowdowns in lineage
accumulation, suggesting that speciation rates decline with increasing diversity.
A maximum likelihood method to detect diversity-dependent diversification from
phylogenetic branching times exists, but it assumes that diversity-dependence is
a global phenomenon and therefore ignores that the underlying species interac-
tions are mostly local, and not all species in the phylogeny co-occur locally. Here,
we explore whether this maximum likelihood method based on the non-spatial
diversity-dependence model can detect local diversity-dependence, by applying it to
phylogenies, simulated with a spatial stochastic model of local-diversity-dependent
speciation, extinction and dispersal between two local communities. e find that
type I errors falsely detecting diversity-dependence are low, and the power to
detect diversity-dependence is high when dispersal rates are not too low. Inter-
estingly, when dispersal is high the power to detect diversity-dependence is even
higher than in the non-spatial model. Moreover, estimates of intrinsic speciation
rate, extinction rate and ecological limit strongly depend on dispersal rate. e
conclude that the non-spatial diversity-dependent approach can be used to detect
diversity-dependence in clades of species that live in not too disconnected areas,
but parameter estimates must be interpreted cautiously.
In Chapter 3, I focused on trait evolution and the role of abundances therein.
Models of trait evolution form an important part of macroevolutionary biology. The
Brownian motion model and Ornstein-Uhlenbeck models have become classic null
models of character evolution, in which species evolve independently. Recently,
models incorporating species interactions have been developed, particularly involv-
ing competition where abiotic factors pull species toward an optimal trait value and
competitive interactions drive the trait values apart. However, these models as-
sume a fitness function rather than derive it from population dynamics and they
do not consider dynamics of the trait variance. Here we develop a general co-
herent trait evolution framework where the fitness function is based on a model
of population dynamics, and therefore it can, in principle, accommodate any type
of species interaction. e illustrate our framework with a model of abundance-
dependent competitive interactions against a macroevolutionary background en-
coded in a phylogenetic tree. e develop an inference tool based on Approximate
Bayesian Computation and test it on simulated data of traits at the tips . e find
that inference performs well when traits are clearly different between the species.




different summary statistics, and compare it to a model without population dy-
namics and a model where competition depends on the total metabolic rate of the
competitors. e show that the unweighted model performs best for the least infor-
mative summary statistic, while the model with competition weighted by the total
metabolic rate fits the data slightly better than the other two models for the two
more informative summary statistics. Regardless of the summary statistic used, the
three models substantially differ in their predictions of the abundance distribution.
Therefore, data on abundance distributions will allow us to better distinguish the
models from one another, and infer the nature of species interactions. Thus our
framework provides a conceptual approach to reveal species interactions underlying
trait evolution and identifies the data needed to do so in practice.
In Chapter 4, I focused on diversity patterns in an ecological community.
The Janzen-Connell J-C hypothesis states that species-specific natural enemies
pathogens, predators induce local-density dependence which explains high diver-
sity observed in tropical tree communities. However, these natural enemies often
attack phylogenetically related species as well. Here, we use a spatially explicit
model to study the predictions of a phylogenetic J-C effect for common diversity
patterns. The species-area relationship is triphasic, while the species-abundance
distribution has a rare species mode neutral scenario , a two modes large disper-
sal distance or a single interior mode small dispersal distance . Small dispersal
distance forms clusters of species with large phylogenetic distance to the commu-
nity while large dispersal distance makes species distribute uniformly. Phylogenetic
trees show diversification slowdowns and imbalance, consistent with empirical pat-
terns. However, the phylogenetic relatedness effect reduces diversity. e con-
clude that the spatially explicit phylogenetic J-C effect explains commonly observed
diversity patterns, but hyperdiversity only results when the natural enemies are
extremely species-specific.
Biological interactions are the fundamental mechanisms underlying many bio-
logical phenomena. Across all the chapters, I studied their influence on biodiversity,
trait diversity, abundance distributions, and community structure. ia mathematical
modelling and computer simulations I illustrated that this theoretical methodology







B iotische en abiotische interacties be nvloeden ecologische en evolutionaire ver-anderingen op veel verschillende manieren. Ze zorgen er bijvoorbeeld voor dat
soorten diversifi ren of uitsterven, waarbij ze een fylogenetische geschiedenis vor-
men die hun gedeelde historie beschrijft. Biotische en abiotische interacties hebben
ook invloed op functionele eigenschappen en abundanties; dit komt doordat soor-
ten met een lage fitness als gevolg van slechte aanpassingen aan de omgeving, uit
worden gefilterd. Biotische en abiotische interacties vormen ook de populatie struc-
tuur binnen de soortsgemeenschap, waardoor bijvoorbeeld roofdieren zich vooral
richten op de meest voorkomende soort. In het kort vormen biotische en abiotische
interacties de fundamentele mechanismen achter alle biologische patronen. Echter,
er zijn nog talloze puzzels over om de vertaalslag tussen mechanisme en patroon
te kunnen maken.
In hoofdstuk 2 heb ik gefocust op patronen van de toename van soorten op
een macro-evolutionaire tijd schaal. Of er ecologische grenzen zijn aan de toe-
name van soorten is een fel bediscussieerd onderwerp. Moleculaire fylogeni n
vertonen een vertraging in de toename van het aantal soorten, wat suggereert
dat de mate van soortvorming afneemt met toenemende diversiteit. Er bestaat
een maximum-likelihood methode om diversiteits-afhankelijke diversificatie te be-
palen aan de hand van een fylogenetische boom. Echter, dit neemt aan dat de
diversiteitsafhankelijkheid een globaal fenomeen is en negeert het feit dat de on-
derliggende interacties tussen soorten vooral lokaal zijn, en dat niet alle soorten in
de fylogenie samen voorkomen. In dit hoofdstuk onderzoek ik of deze maximum-
likelihood methode gebaseerd op het niet-ruimtelijke diversiteits-afhankelijke model
lokale diversiteitsafhankelijkheid kan detecteren. Ik doe dit door dit model toe te
passen op fylogeni n gesimuleerd met een ruimtelijk, stochastisch, model van lo-
kale diversiteits-afhankelijke soortvorming, uitsterving en verspreiding tussen twee
lokale gemeenschappen. e vinden dat type I-fouten het ten onrechte detecteren
van diversiteitsafhankelijkheid laag zijn en dat het vermogen om diversiteitsafhan-
kelijkheid te detecteren hoog is wanneer verspreidingssnelheden niet te laag zijn.
Interessant is dat wanneer de verspreiding hoog is, het vermogen om diversiteits-
afhankelijkheid te detecteren zelfs hoger is dan in het niet-ruimtelijke model. Bo-
vendien hangen schattingen van intrinsieke soortvorming, uitstervingssnelheid en
ecologische limieten sterk af van de verspreidingssnelheid. e concluderen dat de
niet-ruimtelijke diversiteitsafhankelijke benadering kan worden gebruikt om diver-
siteitsafhankelijkheid te detecteren in groepen van soorten die in niet al te los van
elkaar gelegen gebieden leven. Echter, we willen benadrukken dat de verkregen
parameterschattingen met de nodige voorzichtigheid moeten worden ge nterpre-
teerd.
In hoofdstuk heb ik mij gefocust op de evolutie van soorteigenschappen en de
rol van abundanties van soorten hierop. Modellen van de evolutie van soorteigen-
schappen vormen een belangrijk onderdeel van de macro-evolutionaire biologie.
Het Brownian-motion’ model en het Ornstein-Uhlenbeck model zijn klassieke mo-
dellen van de evolutie van soorteigenschappen, waarbij soorten onafhankelijk van
elkaar evolueren. Onlangs zijn modellen ontwikkeld waarin interacties tussen soor-




waarbij abiotische factoren soorten naar een optimale soorteigenschap trekken en
competitieve interacties de soorteigenschappen juist uit elkaar drijven. Deze mo-
dellen nemen echter een fitnessfunctie aan in plaats van deze af te leiden uit de
populatiedynamiek en houden geen rekening met variatie in soorteigenschappen.
In dit hoofdstuk hebben we een algemeen, coherent, soorteigenschappen evolutie-
framework ontwikkelt waarbij de fitnessfunctie is gebaseerd op een model van po-
pulatiedynamica, en daarom in principe geschikt is voor elk type interactie tussen
soorten. e illustreren het framework met een model van abundantie afhankelijke
competitieve interacties tegen een macro-evolutionaire achtergrond gegeven door
een fylogenetische boom. e hebben een inferentie-methode gebaseerd op Ap-
proximate Bayesian Computation’ ontwikkelt en getest op gesimuleerde data van
soorteigenschappen aan de uiteinden van de fylogenetische boom . e vinden dat
onze methode goed werkt wanneer de soorteigenschappen sterk uitelkaar lopen
tussen soorten. ervolgens hebben we de methode toegepast op empirische data
van de lichaamslengte van baleinwalvissen. Hierbij hebben we gebruik gemaakt van
drie verschillende samenvattende statistieken en onze methode vergeleken met een
model zonder populatiedynamica en een model waar concurrentie afhangt van het
totale metabolisme van de concurrenten. e vinden dat het simpelste model het
beste presteert voor de minst informatieve statistiek, terwijl het model met com-
petitie gewogen door het totale metabolisme net iets beter dat de twee andere
modellen presteert op de andere twee statistieken. Alle drie de modellen verschil-
len echter aanzienlijk in hun voorspellingen van de verdeling van abundanties over
de fylogenie. Aan de hand van data over deze abundanties zullen we beter kunnen
bepalen welke van deze modellen een betere beschrijving is van de werkelijkheid,
en kunnen bepalen hoe interacties tussen soorten de diversiteit be nvloeden. Ons
framework biedt hiermee een conceptuele benadering om interacties tussen soor-
ten die ten grondslag liggen aan de evolutie van soorteigenschappen te onthullen
en identificeert de gegevens die nodig zijn om dit in de praktijk te doen.
In Hoofdstuk 4 heb ik mij gericht op diversiteitspatronen in een ecologische
gemeenschap. De Janzen-Connell J-C -hypothese stelt dat soort specifieke na-
tuurlijke vijanden pathogenen, roofdieren lokale dichtheidsafhankelijkheid veroor-
zaken, wat de hoge diversiteit verklaart die wordt waargenomen in tropische regen-
wouden. Deze natuurlijke vijanden vallen echter vaak ook fylogenetisch verwante
soorten aan. Hier gebruiken we een ruimtelijk expliciet model om de voorspellin-
gen van een fylogenetisch J-C-effect voor gemeenschappelijke diversiteitspatronen
te bestuderen. De relatie tussen de oppervlakte van een gebied en de hoeveel-
heid gevonden soorten is altijd een trifasische verdeling. De abundantie verdeling
van soorten heeft echter een aantal mogelijke verdelingen: een verdeling met een
zeldzame soortmodus neutraal scenario , een verdeling met twee modi indicatief
van grote verspreidingsafstand of een verdeling met een enkele interne modus
indicatief voor een kleine verspreidingsafstand . Een kleine verspreidingsafstand
vormt clusters van soorten met een grote fylogenetische afstand tot de gemeen-
schap, terwijl een grote verspreidingsafstand ervoor zorgt dat soorten zich uniform
verspreiden. Fylogeni n vertonen vertragingen in soortvorming en vertonen een
onbalans in de verdeling van de takken van de fylogenie. Dit is in overeenstemming
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met empirische patronen. Het effect van fylogenetische verwantschap vermindert
echter de algehele diversiteit. e concluderen dat het ruimtelijk expliciete fylo-
genetische J-C-effect algemeen waargenomen diversiteitspatronen verklaart, maar
dat hyperdiversiteit alleen ontstaat wanneer de natuurlijke vijanden extreem soort
specifiek zijn.
Biologische interacties zijn de fundamentele mechanismen die ten grondslag
liggen aan veel biologische fenomenen. In deze thesis heb ik hun invloed op de
biodiversiteit, variatie in soorteigenschappen, abundantie verdelingen en gemeen-
schapsstructuur bestudeerd. Met behulp van wiskundige modellen en computersi-
mulaties heb ik laten zien dat deze theoretische aanpak een krachtig hulpmiddel in
de ecologie en evolutie is, dat kan helpen bij het blootleggen van mechanismen die
ten grondslag liggen aan geobserveerde patronen.
